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草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的时空表达 

及其对高低温胁迫的响应* 
商  暾 1**  杨茂发 1, 2***  于晓飞 2  陈亦钗 1  田太安 1 

（1. 贵州大学昆虫研究所，贵州山地农业病虫害重点实验室，贵阳 550025；2. 贵州大学烟草学院，贵阳 550025） 

摘  要  【目的】 为明确草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 在高低温胁迫条件下 CYP4G15 和 CYP4L4 是

否参与调控。【方法】 本研究采用 RT-PCR 方法检测 CYP4G15 和 CYP4L4 在草地贪夜蛾各发育阶段和不

同组织以及在 36 ℃高温和 4 ℃低温条件下的表达情况。【结果】 CYP4G15 和 CYP4L4 基因均在草地贪

夜蛾低龄时表达量最高；CYP4G15 在表皮组织中表达量最高；CYP4L4 在前肠组织中表达量最高；在高温

和低温胁迫条件下，两个基因均存在差异表达。【结论】 CYP4G15 和 CYP4L4 可能参与草地贪夜蛾体内

多种内源物质合成以及受高温、低温胁迫的代谢过程。 

关键词  草地贪夜蛾；温度胁迫；CYP4G15；CYP4L4；差异表达 

Spatiotemporal expression of CYP4G15 and CYP4L4 and their 
response to high and low temperature stress in Spodoptera frugiperda 

SHANG Tun1**  YANG Mao-Fa1, 2***  YU Xiao-Fei2  CHEN Yi-Chai1  TIAN Tai-An1 

(1. Institute of Entomology, Guizhou Provincial Key Laboratory for Agricultural Pest Management of the Mountainous Region, 

Guizhou University, Guiyang 550025, China; 2. College of Tobacco Science, Guizhou University, Guiyang 550025, China) 

Abstract  [Objectives]  To explore whether CYP4G15 and CYP4L4 are involved in the response to high and low 

temperature stress in Spodoptera frugiperda. [Methods]  The expression of CYP4G15 and CYP4L4 were detected by RT-PCR 

at 36 ℃ and 4 ℃ in different developmental stages and tissues. [Results]  Expression of both genes was highest in young larvae. 

Expression of CYP4G15 was highest in the epidermis, whereas that of CYP4L4 was highest in the foregut. The two genes were 

differentially expressed at high and low temperatures. [Conclusion]  CYP4G15 and CYP4L4 may be involved in the synthesis 

of various endogenous substances in S. frugiperda, as well as metabolic processes under high and low temperature stress. 

Key words  Spodoptera frugiperda; temperature stress; CYP4G15; CYP4L4; differential expression 

草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 属鳞翅目

夜蛾科，又名秋粘虫。该虫具有很强的迁飞能力，

且繁殖能力强、危害程度重，是我国重要的农业

害虫（王磊等，2019）。自 2019 年 1 月入侵我国

以来，草地贪夜蛾快速扩散至我国 26 省（区、

市）1 518 个县（区、市），严重危害我国玉米、

甘蔗、高粱等重要农作物（姜玉英等，2019）。

目前在草地贪夜蛾的治理方法中，仍以化学防治

为主要防治手段，即便是种植 Bt 玉米，仍然需

要化学防治作为辅佐（Burtet et al.，2017）。 

温度是影响草地贪夜蛾生长发育及繁殖的

关键因子，温度的变化会影响昆虫体内诸多酶的

活性和酶反应速率，从而影响昆虫在冷热应激下

的代谢过程（鲁智慧等，2019；谢殿杰等，2019）。
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在高温或低温胁迫条件下，许多基因家族参与昆

虫体内的代谢过程，其中细胞色素 P450 是一个

典型的代谢家族（Zhang et al.，2018）。20 世纪

60 年代初，细胞色素 P450 酶在家蝇 Musca 

domestica 中首次被发现，是广泛存在于生物体

内的完整膜保守蛋白的超家族多功能氧化酶

（Feyereisen et al.，1989；宋展等，2020）。细胞

色素 P450 酶主要参与昆虫内源性物质（蜕皮激

素、保幼激素、信息激素等）的生物合成与外源

性物质（杀虫剂、植物次生代谢物等）的代谢过

程（顾晓军等，2013；金敏娜和林欣大，2014）。

除此之外，研究表明细胞色素 P450 与机体响应

温度胁迫有关（苏明明，2016），如多年生黑麦

草 Perennial ryegrass 在高低温胁迫条件下，黑麦

草 CYP51、CYP71、CYP72 等亚家族中大量基

因显著上调或显著下调（代娅，2016）；单睿阳

等（2018）在茶树 Camellia sinensis 中发现茶树

CYP71A26 不管在高温或低温胁迫条件下表达量

均下降，CYP71B34 均上升，且随着诱导时间延

长，基因的表达量上升或下降越显著，这一结果

说明 CYP71A26 和 CYP71B34 能够响应外界温

度胁迫的应答。Q 烟粉虱 Bemisia tabaci Q 受高

温胁迫后，大量细胞色素 P450 基因呈现不同程

度的上调或下调，同时，Q 烟粉虱对噻虫嗪的耐

药性随着细胞色素 P450 基因相对表达量的变化

而变化（苏明明，2016）；卢穗华（2018）通过

对家蝇在 18、28、38 ℃ 3 个温度条件下进行转

录组测序分析，发现不管在 18 ℃还是 38 ℃相

对于家蝇正常生长温度来说均有大量细胞色素

P450 基因显著上调或下调，除此之外，还有一

些基因在高温和低温条件下表达量均下调。诸多

研究表明细胞色素 P450 与机体调控温度的代谢

过程息息相关。因此，研究高低温胁迫条件下，

草地贪夜蛾细胞色素 P450 基因表达的诱导效

应，对评估其在抵抗外界高低温胁迫条件下细胞

色素 P450 基因的作用机制有重要意义。 

研究表明 CYP4G15 和 CYP4L4 能够被一些

非生物因子诱导表达（Zhang et al.，2016；Cui 

et al.，2019；Tian et al.，2019）。Tian 等（2019）

在对亚洲柑橘木虱 Diaphorina citri 的转录组分

析中，发现经吡虫啉胁迫后 CYP4G15 的表达量

显著上调。Zhang 等（2016）发现经氟虫腈胁迫

后，红火蚁 Solenopsis invicta 体内 CYP4G15 表

达量也显著上调。Cui 等（2019）在对草地贪夜

蛾的转录组分析中，发现 CYP4G15 和 CYP4L4

的表达量均能被哈尔明碱诱导上调。诸多研究表

明，CYP4G15 和 CYP4L4 对非生物胁迫有明显

的响应。然而，温度作为一种重要的环境胁迫因

子，CYP4G15 和 CYP4L4 在昆虫中能否被其诱

导表达，目前尚无相关研究报道。因此，本研究

在 Cui 等（2019）报道的哈尔明碱对草地贪夜蛾

27 个 P450 基因表达影响的基础上，从中选择了

2 个可能被高温和低温诱导表达的 CYP4G15 和

CYP4L4，采用 RT-PCR 方法检测 CYP4G15 和

CYP4L4 在草地贪夜不同组织、不同生长发育时

期的表达模式，以及在高低温胁迫条件下

CYP4G15 和 CYP4L4 基因在草地贪夜蛾体内的

表达水平。为了解草地贪夜蛾响应高低温胁迫的

作用机制提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  供试昆虫 

草地贪夜蛾幼虫采自贵州省遵义市凤冈县

进 化 镇 罗 二 塘 村 （ 北 纬 27°46′46″ ， 东 经

107°40′27″），在室内人工气候箱（RXZ 型，宁

波江南仪器厂）中饲养。幼虫饲喂玉米叶，成虫

饲喂 10%蜂蜜水作为补充营养。人工气候箱设置

条件：温度（25±1）℃、相对湿度 75%±5%、光

周期 L∶D=14∶10。 

1.2  方法 

1.2.1  样本处理  将草地贪夜蛾的卵、1-6 龄幼

虫、蛹、成虫（卵为 3 日龄，其余虫态均为 1 日

龄）和成虫不同组织（脂肪体、马氏管、表皮、

前肠、中肠、后肠）分别放入液氮速冻后置于 

﹣80 ℃冰箱备用。将草地贪夜蛾雌雄成虫分别

放入温度为（36±1）℃的人工气候箱和（4±1）

℃的冰箱中处理 30、60、90、120、150 min 后，

立即用液氮速冻并放入﹣80 ℃冰箱保存备用，
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以人工气候箱饲养温度（25±1）℃为对照组。每

个处理样本 3 头，3 次重复。 

1.2.2  RNA 提取与 cDNA 第一链合成  按照

Eastep Super Total RNA Extraction Kit（普洛麦格

北京生物技术有限公司）试剂盒中方法提取待测

样本总 RNA，用 1%琼脂糖凝胶电泳（韦克斯科

技北京有限公司）和超微量紫外分光光度仪（美

国 Bio-rad 公司）检测 RNA 的质量和浓度。再以

高质量总 RNA 为模板，按照 HiFiScript cDNA 

Synthesis Kit（贵州爱瑞特鼎国生物有限公司）

反转录试剂盒说明书进行 cDNA 第一链合成，存

入﹣20 ℃冰箱备用。 

1.2.3  草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的表达

分析  基于 NCBI 数据库草地贪夜蛾 CYP4G15

（GenBank 登录号：MN480657.1）和 CYP4L4

（GenBank 登录号：MN480659.1）mRNA 序列

用 NCBI 中 Primer-BLAST 工具分别设计一对引

物 qCYP4G15-F、qCYP4G15-R 和 qCYP4L4-F、

qCYP4L4-R（表 1），以草地贪夜蛾不同龄期、

不同组织和高低温处理后 cDNA 为模板，选用核

糖体蛋白 L27（ribosomal protein L27, RPL27）

基因（Karamipour et al.，2018）作为内参基因：

RPL27-F 和 RPL27-R（表 1），反应体系 20 μL：

SYBR Green Supermix（TAKARA 公司）10 μL，

cDNA 1 μL，正反向引物各 1 μL, ddH2O 7 μL。

反应条件：95 ℃ 30 s；95 ℃ 5 s，57 ℃ 30 s，

40 循环；65 ℃ 5 s。采用 RT-PCR 方法检测

CYP4G15 和 CYP4L4 的时空表达模式和高低温

处理后的差异表达。 

1.2.4  数据处理   将实验所得数据利用 2﹣ΔΔCT

方法对草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的表达

进行相对定量分析（Livak and Schmittgen，

2001）。使用 Microsoft Office Excel 2007 处理 Cq

值，将 Cq 值采用 SPSS 19.0 软件进行统计分析，

以 Tukey 法在 0.05 水平上检验各处理之间的差

异显著性。用 Graghpad Prism 8.0 软件作图。 

 
表 1  本文所用引物 

Table 1  Primers used in this article 

引物名称 
Primers name 

引物序列（5-3） 
Primers sequences 

引物用途 
Usage of primers 

qCYP4L4-F 
qCYP4L4-R 

CGAGGCAAGACAAAGCACTG 
TTTCAGCCAGCAGCAACAAG 

用于 RT-PCR 检测 CYP4L4 表达 
CYP4L4 expression was detected by RT-PCR 

qCYP4G15-F 
qCYP4G15-R 

CGGTCTGGTAGCAGTTGTGT 
AAGCCACCCTCGAATCACAG 

用于 RT-PCR 检测 CYP4G15 表达 
CYP4G15 expression was detected by RT-PCR 

RPL27-F 
RPL27-R 

GAAGCCAGGTAAAGTGGTGCT 
GTGTCCGTAGGGCTTGTCTG 

用于 RT-PCR 检测内参基因表达 
Reference gene expression was detected by RT-PCR 

  

2  结果与分析 

2.1  草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的时空

表达 

在室温条件下，CYP4G15 和 CYP4L4 在草地

贪夜蛾各个发育阶段均有表达且存在显著差异

（P<0.01，图 1）。CYP4G15 在草地贪夜蛾 2 龄

幼虫和 3 龄幼虫时表达量最高，显著高于其它发

育阶段（F8, 26=42.617，P<0.01），而其它发育阶

段之间的表达量无显著差异。CYP4L4 的表达量

在 1 龄幼虫期最高，显著高于其它发育阶段

（F8, 26=182.782，P<0.01），其次是 3 龄幼虫和 6

龄幼虫，显著高于其余虫期，表达量最低的是卵，

显著低于 1 龄、2 龄、3 龄和 6 龄虫期，而 2 龄

幼虫、4 龄幼虫、5 龄幼虫、蛹和成虫之间的表

达量无显著差异。 

在室温条件下，CYP4G15 和 CYP4L4 基因在

草地贪夜蛾体内各组织间均有表达且存在较大

差异（图 2）。CYP4G15 基因的表达量最高的是

表皮，显著高于其它组织（F5 ,  17=242.133，

P<0.01），其次是马氏管，显著高于在脂肪体、

前肠、中肠和后肠的表达量，而在脂肪体、前肠、

中肠和后肠组织间的表达量无显著差异。 
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图 1  CYP4G15 和 CYP4L4 在草地贪夜蛾 

各发育阶段的表达 

Fig. 1  The expression of CYP4G15 and  
CYP4L4 in developmental stages of  

Spodoptera frugiperda 

卵：3 日龄的卵；1-6 龄：各龄期 1 日龄的幼虫； 

蛹：1 日龄的蛹；成虫：1 日龄的成虫。 

EG: 3-day-old egg; 1st-6th instars larva: Day-1 larva of 
each instars; PP: 1-day-old pupa; AD: 1-day-old adult. 

图中数据为平均值±标准差，柱上标有大写（小写）字

母表示 CYP4G15（CYP4L4）表达差异显著（P<0.05，

Tukey 检验法）。下图同。 

Data in the figure are mean±SD, histograms with capital 

(lowercase) letters indicate significant differential 
expression of CYP4G15 (CYP4L4) at the 0.05 level by 

Tukey test. The same below. 

 

 
 

图 2  CYP4G15 和 CYP4L4 在草地贪夜蛾 

成虫不同组织的表达 

Fig. 2  The expression of CYP4G15 and  
CYP4L4 in different tissues of  

Spodoptera frugiperda adulthood 

马氏管 MT：Malpighian tubule; 脂肪体 FB：Fat body;  

表皮 ED：Epidermis; 前肠 FG：Foregut;  

中肠 MG：Midgut; 后肠 HG：Hindgut. 

CYP4L4 表达量最高的是前肠，显著高于其它组

织（F5, 17=99.584，P<0.01）；其次是表皮，显著

高于马氏管、脂肪体、中肠和后肠的表达量，而

马氏管、脂肪体、中肠和后肠组织间表达水平无

差异显著。 

2.2  高低温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4G15 和

CYP4L4 的表达分析 

在 4 ℃低温条件下，草地贪夜蛾雌雄成虫

中 CYP4G15 的表达水平因低温处理时间的不同

而发生变化（图 3：A）。与对照相比，经低温处

理 30、60、90、120 和 150 min 后雌虫中 CYP4G15

基因的表达水平均下调，且与对照之间存在显著

性差异（F5, 17=24.140，P<0.01）。但在相同条件

下，雄虫中 CYP4G15 基因的表达水平呈先上升

后下降的趋势，其表达量在低温处理 90 min 达

到最高，是对照组的 3.95 倍。 

相同条件下，草地贪夜蛾雌成虫体内 CYP4L4

的表达量经低温处理 30、60、90 和 150 min 显

著高于对照（F5, 17=4.541，P<0.05），对照组与

经低温处理时间 120 min 之间 CYP4L4 基因的表

达量差异不显著（图 3：B）。雄虫体内 CYP4L4

的表达量先上升后下降，低温处理 60 min 时表

达量最高，且显著高于其余处理组（F5, 17= 

27.843，P<0.01）。 

在 36 ℃高温条件下，草地贪夜蛾雌雄成虫

中 CYP4G15 的表达水平也存在差异（图 4：A）。

雌虫中 CYP4G15 的表达量经高温处理 120 min

后表达量最高，且显著高于除经高温处理 90 min

外的其余处理组（F5, 17=10.584，P<0.01）。相同

条件下，雄虫中 CYP4G15 的表达水平先上升后

下降，高温处理 60 min 后表达量最高，为 CK

组的 18.83 倍，高温处理 90 min 后表达量次之，

为 CK 组的 17.42 倍。 

相同条件下，CYP4L4 在雌雄成虫中的表达

量差异较大（图 4：B）。雌虫中 CYP4L4 的表达

量在经高温处理 120 min 时表达量最高，且显著

高于其余处理组（F5, 17=10.690，P<0.01），为 CK

组的 1.54 倍。雄虫体内 CYP4L4 的表达量先上升

后下降，经高温处理 120 min 后表达量最高，为 
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图 3  低温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的表达 

Fig. 3  The expression of CYP4G15 and CYP4L4 in Spodoptera frugiperda under low temperature stress 
A. 低温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4G15 的表达；B. 低温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4L4 的表达。柱上标有大写（小写）字

母表示两基因在雌虫（雄虫）中表达差异显著（P<0.05，Tukey 检验法）。下图同。 

A. The expression of CYP4G15 in Spodoptera frugiperda under low temperature stress; B. The expression of CYP4L4 in 
Spodoptera frugiperda under low temperature stress. Histograms with capital (lowercase) letters indicate significant 

differential expression of two genes in female (male) at the 0.05 level by Tukey test. The same below. 
 

 
 

图 4  高温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 的表达 

Fig. 4  The expression of CYP4G15 and CYP4L4 in Spodoptera frugiperda under high temperature stress 
A. 高温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4G15 的表达；B. 高温胁迫下草地贪夜蛾 CYP4L4 的表达。 

A. The expression of CYP4G15 in Spodoptera frugiperda under high temperature stress; B. The expression of CYP4L4 in 
Spodoptera frugiperda under high temperature stress. 

  
CK 组的 1.74 倍；高温处理 90 min 次之，为 CK

组的 1.56 倍，且高温处理 120 和 90 min 显著高

于其它处理组（F5, 17=8.851，P<0.01）。  

3  讨论 

细胞色素 P450 是广泛存在于生物体内的完

整膜保守蛋白的超家族多功能氧化酶（Feyereisen 

et al.，1989；宋展等，2020），可在生物发育过

程和昆虫对外界胁迫因子的解毒作用中起着非

常重要的作用（Mansuy，1998；Hannemann et al.， 

2007；Isin and Guengerich， 2007）。本研究采用

RT-PCR 方法测定了草地贪夜蛾 CYP4G15 和

CYP4L4 的时空表达模式。结果显示，两基因在

草地贪夜蛾低龄幼虫期表达量较高，而成虫期的

表达量相对较低，推测这两个基因在草地贪夜蛾

低龄幼虫的发育过程中起着重要作用。这一结果

与 Londoño 等（2007）关于摇蚊 Chironomus 

tentans CYP4G33 基因的表达模式一致。有研究

表明细胞色素 P450 基因存在特异性表达，如家

蝇的 CYP6D1 只在成虫期表达（万东光，2008）， 
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棉铃虫 Helicoverpa armigera CYP6B2 基因只在

幼虫期表达（徐永强，2009），这意味着细胞色

素 P450 基因在不同昆虫不同生长发育阶段起不

同作用。本研究发现，CYP4G15 在草地贪夜蛾

表皮组织表达量最高，在马氏管中表达量次之。

CYP4L4 在草地贪夜蛾前肠组织中表达量最高，

在表皮组织中表达量次之，两个基因都在其余组

织中有表达但相对较少。这一结果与 Chung 等

（2009）关于黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

CYP6G1、CYP4E3 的表达模式相似。有研究表

明不同基因在昆虫不同组织中表达量，可能意味

着它们在各个组织中执行不同的功能 

（ Maïbèche -Coisne et al.，2010）。如甘蓝夜蛾

Mamestra brassicae CYP4S4 仅在触角表达，表明

该基因对甘蓝夜蛾嗅觉起作用，相比之下，

CYP4L4 不仅在甘蓝夜蛾触角有表达，还在其腿

部和喙有表达，表明 CYP4L4 对甘蓝夜蛾嗅觉和

味觉起作用（Maïbèche-Coisne et al.，2010）。在

本研究中，CYP4G15 和 CYP4L4 均在草地贪夜

蛾表皮组织有较高表达量，可能是由于其表皮附

有感受器官，是与外界环境直接接触的重要部

位，导致 CYP4G15 和 CYP4L4 的高表达。除此

之外，CYP4L4 在前肠中表达量最高，CYP4G15

在马氏管中表达量仅次于表皮，这是因为在昆虫

生长发育和代谢过程中细胞色素 P450 具有重要

作用。如前肠、中肠是昆虫进行消化吸收的主要

场所（Senger et al.，2006）；马氏管参与昆虫体

内水分和离子的调控（Beyenbach et al.，2010）；

脂肪体可代谢糖类、脂类及蛋白质，同时也是激

素作用的靶标组织（Hou et al.，2010）等。 

低温胁迫可导致昆虫的耐寒性增强，昆虫是

通过调节体内生理生化反应来改变体内水分、糖

类以及高分子蛋白类等物质的含量和改变细胞

结构及其内环境、一系列酶的活性来应对低温胁

迫（陈永杰等，2005；陈瑜和马春森，2010）。

高温对昆虫正常生命活动有巨大的影响，可减少

昆虫体内失水、改变细胞内离子浓度、生物大分

子（蛋白质、DNA、RNA 和酶等）的结构和功

能等（杜尧等，2007）。本研究采用 RT-PCR 方

法检测了草地贪夜蛾 CYP4G15 和 CYP4L4 在高

低温胁迫条件下的表达情况。结果显示，在 4 ℃

低温处理条件下，草地贪夜蛾雌成虫 CYP4G15

的表达量均下调，说明在雌虫体内，低温胁迫条

件可抑制 CYP4G15 的表达，该结果与潘磊等

（2020）关于褐飞虱 Nilaparvata lugens 经低温

处理后，NlHsp20.9、NlHsp22.4 和 NlHsp28.7 等

小分子量热激蛋白基因表达量下调结论一致。而

CYP4L4 的表达量均上调，说明低温能够诱导该

基因表达。 Zhang 等（2018）通过对莲草直胸

跳甲 Agasicles hygrophila 受高温胁迫后的转录

组分析中，大量 P450 基因显著上调。这一结果

与本研究一致。除此之外，4 ℃低温条件下雄成

虫 CYP4G15 和 CYP4L4 的表达量先上升后下降。

同时在 36 ℃高温条件下，雌雄成虫 CYP4G15

和 CYP4L4 的表达量均是先上升后下降。这可能

是由于 CYP4G15 和 CYP4L4 对草地贪夜蛾的保

护作用存在阈值，当胁迫对机体的损伤超出这个

阈值时，基因的表达量就会下降。如 Q 烟粉虱

体内 CYP6V5、CYP6DZ7 和草地贪夜蛾体内

Hsp90 在温度胁迫下，也呈现先上升后下降的趋

势（苏明明，2016；周吕等，2020）。这也说明

CYP4G15 和 CYP4L4 可能参与草地贪夜蛾耐寒

性和耐热性的代谢过程。 

随着全球温度升高，昆虫对温度胁迫的适应

性将直接影响其种群密度，而细胞色素 P450 基

因的表达量与昆虫对温度胁迫的耐受性与环境

适应性息息相关。本研究初步阐明了 CYP4G15

和CYP4L4在草地贪夜蛾适应温度胁迫条件下的

作用，为进一步研究昆虫响应温度胁迫的机制提

供理论依据。 
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